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Metacommunities  are  a  set  of  local  communities  that  are  linked  by  dispersal  of multiple 
interacting species on a regional scale (Hubbell, 2001). Depending on the relative importance 
of  environmental  heterogeneity  (niche  concept)  and  dispersal  processes,  four  types  of 
metacommunities  are  discerned  (Leibold  et  al.,  2004):  the  species  sorting,  source‐sink 
dynamics, the neutral model and patch dynamics type. The concept of the metacommunity 
is mostly  theoretical  and  actual  research  on metacommunities  is  impaired  since  little  is 
known about the individual dispersal capacities of species. Nevertheless, we touch upon two 
aspects: patch dynamics and species sorting.  
Patch  dynamics  describe  species  composition  between  multiple,  identical  patches,  and 
emphasizes  colonisation‐competitive  ability  trade‐offs. Here,  the  species  composition  in  a 
local community in a sample core is compared with the species composition of sample core 
originating  from  the  same  sampling  event.  The  local  species  pool  forms  aggregated 
communities  and no  competitive  interactions  could be discerned  in  the data.  In  addition, 
little is known about the dispersion and colonisation abilities of the species.  
Species  sorting  describes  variation  in  abundance  and  composition  within  the 
metacommunity due to individual species responses to environmental drivers, rather than to 
competitive  interactions. This  is based on  the niche concept of Hutchinson  (1957).  In  fact, 




Source‐sink models  and  the  neutral model  were  not  treated  since  data  concerning  the 
dispersal capacities and birth and death rates of nematodes is missing.  
GENERAL CONCLUSIONS 
Modelling 
Data assembled from different datasets need careful considerations: in general, sampling 
campaigns should be developed in such a way that sampling has occurred randomly and in a 
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standardised way. Databases composed from different sources often violate these 
assumptions and extra care should be taken when analyzing these data: community 
parameters used to analyze the data should be independent of sampling effort or sampling 
design. Moreover, spatial autocorrelation and preferential sampling may be present in the 
data. These issues are rarely addressed during the same analyses. However, our analyses 
point out that both aspects are important, since they inflate the test statistics and result in 
falsely accepting a model, while it is in fact not significant (Chapter 5 and 7).  
In this thesis different techniques were applied to address these issues. To address spatial 
autocorrelation we applied four techniques: checking the spatial autocorrelation in the 
model residuals, applying spatially explicit models, applying geostatistics, and spatially 
separating test and training sets during cross‐validation. Applying spatially explicit models is 
the most straightforward way to handle this issue. If mapping is desired, the residual spatial 
autocorrelation may then further be used in the final map by applying geostatistics. 
However, the latter technique requires a lot of data. When applying other modelling 
techniques not incorporating spatial techniques, the residual spatial autocorrelation can be 
tested by calculating Moran’s ܫ; or the influence of spatial autocorrelation on the model can 
be reduced by spatially separating test and training set in cross‐validation. 
Preferential sampling can be addressed in two ways: (1) preferential sampling of the 
dependent variable is checked by evaluating the declustered mean or (2) preferential 
sampling of the environmental data can be discovered by applying null models comparing 
random models resulting from sampling stations in the total area with random models 
resulting from stations retrieved from the sampling database. Checking for preferential 
sampling is essential to identify those models which are significantly different from random.  
Another useful way to check the models, is comparing the model outcome with existing 
knowledge from previous research: complex models may select environmental variables 
which may explain a part of the variation in the data, but are ecologically irrelevant. In 
general our models were in accordance with the general knowledge of the taxa under study.  
Biodiversity 
The null models based on the replicate samples did not reveal negative species interactions. 
However, the analyses did point out that species tend to aggregate and these aggregations 
are markedly different between replicate samples, indicating that the nematode 
communities show a patchy distribution. The factors contributing to this patchiness cannot 
be derived from the data at hand. 
Disentangling the major factors contributing to the current biodiversity patterns of the 
nematode communities in the Southern Bight of the North Sea is not easy. In the past, 
competition may have led to the co‐evolution of species (‘ghost of competition past’). 
However, this hypothesis cannot be supported by the data at hand. Other hypotheses and 
relations have been supported with our data: the enigma about the high diversity of the 
nematode community has been attributed to small‐scale heterogeneity (Nielsen et al., 2010) 
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which allows different species to occupy different niches. Based on the data at hand, we 
indeed find a positive relation between species richness and evenness and the sand fraction 
and the lowest diversity is correlated with muddy environments. This can be related to the 
habitat heterogeneity hypothesis on one hand, but also to the oxygen stress in muddy 
environments on the other hand (Vanaverbeke et al., 2011). The environmental variables 
related to disturbance seem to be positively correlated with diversity, although the influence 
is less pronounced compared to the sediment characteristics and these variables may be a 
proxy for higher sand fractions. Our data indicated a negative relation between productivity 
and species diversity which may be related to the anoxia resulting from the increase in 
organic load (Steyaert et al., 1999). The positive relation between productivity and species 
diversity in permeable sediments (Vanaverbeke et al., 2004b) could not be derived from the 
data. 
Interestingly, patchiness has also been related to an increase in biodiversity: patchiness in 
the environment and biotic interactions may lead to patchy patterns in the nematode 
community. Local disturbances may enhance patchiness and thus help increasing local 
diversity. In this way disturbance has a positive effect through the creation of heterogeneous 
environments, which in turn allows more species to coexist in a limited area. However, the 
interrelatedness of these aspects should be further tested in experimental setups. 
FUTURE OUTLOOK 
• Besides α‐diversity, also β‐ and γ‐diversity are important measures to reveal the 
biodiversity of the marine environment. It is surely a challenge to map the β‐diversity 
based on data from heterogeneous sources. However, maps revealing  both the α‐ 
and the β‐diversity of a region could be important instruments in conservation 
management.  
• Extending the analyses to other taxa could further complete our current knowledge 
about the diversity and the distribution of these taxa across the Southern Bight of the 
North Sea. Combining biodiversity maps and HSMs of different taxa can help in 
establishing vulnerable and valuable regions for conservation.  
• The enigma of the high diversity of nematode species remains unresolved. 
Competition, although not confirmed in this research, may have attributed to the 
present‐day diversity of the nematode community. However, revealing competition 
as an important factor in diversification is a challenge, and is only possible through 
carefully monitored experimental setups and evolutionary studies. 
• The factors contributing to the local species diversity could be revealed by 
experiments. These experiments could include factors such as sediment 
characteristics, oxygen concentration in the sediment at different depths, 
disturbances and patchiness. Patchiness is a common feature of meiobenthic 
communities and it could be an important factor in maintaining high biodiversity. 
Therefore, it could be interesting to investigate on an experimental scale how 
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patches are formed and how they attribute to the local diversity of the meiobenthic 
community. 
• Introducing environmental variables which directly influence nematode 
communities, such as oxygen penetration depth, may further improve the models. 
Moreover, modelling seasonal fluctuations in the benthic communities based on 
seasonal environmental data may further enhance our current understanding of the 
benthic ecosystem. 
• Geostatistics requires a high number of observations to allow reliable mapping. The 
diversity maps (Chapter 4) show patches in the Northern part of the region and a 
higher number of sampling data in the northern region could help in improving the 
maps. The distance between the samples would be preferably smaller than the range 
of the variograms (Fig. 4.3). More specifically, this would imply a sampling distance 
smaller than 10 km for the estimation of ES(25). 
• Maxent has the ability to project the species’ models to future environmental 
scenarios. Thus, the knowledge of future concentrations of chlorophyll a and total 
suspended matter, could be used to predict how species compositions could change 
under future scenarios. Especially, data covering the changes induced by climate 
change could reveal the potential impact of climate change on the nematode 
community. However, this can only be done if the model does not extrapolate 
beyond the range of the environmental data used to build the model. 
• Investigating the biotic effect of macrobenthic species (i.e. habitat engineering 
species) on the diversity and presence of nematode communities and the knowledge 
of the distribution of these macrobenthic species may further help in improving our 
current knowledge. 
  
 
